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摘要 : 触角 叶 是 昆虫 脑 内 初级 嗅觉 中 心 ,通过 触角 神经 与 触角 联系 。 触 角 叶 主要 由 嗅觉 受 体 神经 元 、 局 域 中 间 神 经 
元 .投射 神经 元 和 和 远 心神 经 元 构成 。 这 些 神经 元 的 形态 多 样 , 其 形态 变化 与 其 功能 和 昆虫 嗅觉 行为 相关 。 这 些 神 
经 元 在 触角 叶 内 交织 形成 神经 纤维 网 ,在 突 触 联系 紧密 的 地 方形 成 纤维 球 ,纤维 球 通常 排列 在 触角 叶 外 周 。 通 常 ， 
昆虫 触角 叶 内 纤维 球 的 数量 、 大 小 和 位 置 相对 固定 ,并 且 几 乎 每 个 小 球 都 可 以 被 识别 和 命名 。 不 同 种 类 、 性 别 和 品 
级 的 昆虫 中 ,纤维 球 的 数量 、 大 小 和 排列 方式 各 不 相同 。 触 角 叶 结构 神经 元 组 成 和 纤维 球 的 多 样 性 ,与 各 种 昆虫 嗅 
觉 行 为 的 特异 性 相对 应 。 
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The structure of the antennal lobe in insects 
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Biology of Plant Disease and Insect Pests, Institute of Plant Protection, Chinese Academy of Agricultural 
Sciences, Beijing 100193, China) 

Abstract: The paired antennal lobe is the primary olfactory center of insect brain, linked by antennal 
nerves to the antennae. The antennal lobe is mainly composed of olfactory receptor neurons, local 
interneurons, projection neurons and centrifugal neurons. Each of these categories of neurons is 
morphologically categorized into several types. The types associate with their functions and show species- 
specificity. The antennal lobe neurons are organized into neuropil with a large number of glomeruli, 
which house dense synaptic contacts and are arranged in one or two layers at the periphery of the AL. In 
a given antennal lobe, the number, size and position of glomeruli are constant and almost each 
glomerulus can be identified and named. However, the number, size and position of glomeruli show 
species-, sex- and caste-specificity. Such organization of the antennal lobe is associated with species-, 
sex- and caste-specific olfactory behavior of insects. 
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嗅觉 在 昆虫 更 食 、 寻 偶 和 产 卵 位 点 选择 等 行为  Schachtner et al., 2005; 
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Hansson and Stensmyr, 


方面 起 着 重要 的 作用 (Hartlieb and Anderson, 
1999), 。 触 角 叶 (antennal lobe, AL) 4 В E fài N IR 
觉 初级 中 枢 ( primary olfactory center) ,能 接收 昆虫 触 
角 嗅 觉 感 器 感知 的 气味 信息 ,并 初步 处 理 和 整合 气 
味 信息 ,然后 将 信息 传递 至 脑 的 高 级 中 枢 , 从 而 形成 
运动 指令 ,指示 昆虫 做 出 相应 行为 反应 ( Homberg et 
al., 1989; Hildebrand and Shepherd, 1997; Anton 
and Homberg, 1999; Hansson and Anton, 2000; 
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2011)。 到 目前 为 止 ,对 触角 叶 的 结构 和 功能 研究 
已 有 大 量 报道 ,并 逐步 成 为 嗅觉 神经 科学 研究 的 热 
点 和 重心 ( Rospars, 1988; Homberg et al., 1989; 
Hildebrand and Shepherd, 1997; 
Homberg, 1999; Hansson and Anton, 2000; Lei et 
al., 2005, 2011; Schachtner et al., 2005; Galizia and 
Rossler et al., 2010; Hansson and Stensmyr, 2011; 
Stensmyr et al., 2012; Dweck et al., 2013; Wu et al., 
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2013; Berg et al., 2014; Chaffiol et al., 2014; Riffell 
et al., 2014)。 但 在 国内 ,类 似 的 研究 还 较 少 。 本 文 
就 昆虫 触角 叶 的 神经 细胞 组 成 和 纤维 球 组 织 结构 等 
方面 综述 了 触角 叶 结 构 的 最 新 研究 进展 ,以 期 推动 
内 触角 叶 结构 和 功能 方面 的 研究 。 


1 昆虫 触角 叶 解 剖 结 构 特征 














昆虫 的 脑 主要 由 前 脑 (protocerebrum)、 中 脑 
( deutocerebrum) 和 后 脑 (tritocerebrum) 3 部 分 构成 
(Chapman, 1998 ) 。 触 角 叶 属于 中 脑 , 占据 中 脑 的 
绝 大 部 分 ,位 于 脑 的 最 前 端 ,食道 两 侧 ,为 球状 突起 ， 
明显 与 脑 其 他 部 分 区 分 开 ( 图 1) (Homberg et al., 
1989; Chapman, 1998; Anton and Homberg, 1999) 。 
左右 两 个 触角 叶 通 过 触角 神经 分 别 与 左右 两 个 触角 
联系 在 一 起 (图 1)。 

触角 叶 同 脑 的 其 他 部 分 一 样 ,主要 由 神经 元 构 
成 ,包括 神经 元 细胞 体 和 神经 纤维 。 细 胞 体位 于 触 
角 叶 的 边缘 ,多 集结 成 群 ,一 般 具 有 2 ~3 个 细胞 体 
群 (Anton and Homberg, 1999)。 如 东亚 飞 蝗 Locusta 
migratoria 和 美洲 大 由 Periplaneta americana 具有 2 
个 细胞 体 群 , 黑 腹 果 晶 Drosophila melanogaster , Và Jy 
蜜蜂 Apis mellifera 和 部 分 已 研究 的 蛾 类 具有 3 个 细 
胞 体 群 ( Anton and Homberg, 1999) 。 细 胞 体 群 多 以 
相对 于 在 触角 叶 内 的 位 置 命 名 ,在 烟草 天 蛾 
Manduca sexta HH FX IR Heliothis virescens 、 烟 青虫 
Helicoverpa assulta 和 棉铃 虫 Helicoverpa armigera 中 ， 
触角 叶 的 3 个 细胞 体 群 分 别 为 内 侧 细胞 体 群 
(medial cell cluster, MCCL) , 外侧 细 胞 体 群 (lateral 
cell cluster，LCCL ) 和 前 端 细胞 体 群 (anterior cell 
cluster, ACCL) (图 1) ( Homberg et al., 1988 ; Berg et 
al., 2002; Skiri et al., 2005) 。 同 样 , 黑 腹 果 晶 触 角 
叶 的 3 个 细胞 体 群 ,分 别 为 背 侧 、 外 侧 和 腹 侧 细胞 体 
群 ( Wong et al., 2002) 。 黑 腹 果 晶 细 胞 体 数量 约 
350 个 (Stocker et al., 1990) , SH Tw th AA IT РУ 28 
胞 体 数量 约 为 1 000 4+ ( Ernst and Boeckh, 1983), 
烟草 天 蛾 的 触角 叶 内 约 有 1 200 个 细胞 体 ,其 中 外 
MAA 980 个 ,内 侧 约 含有 200 个 ,前 端 约 有 16 
个 (Homberg et al., 1988)。 并 且 烟 草 天 蛾 内 侧 细胞 
体 数 量具 有 雌雄 差异 性 , 由 于 雄性 对 性 信息 素 敏 感 
的 投射 神经 元 的 细胞 体 多 位 于 内 侧 细胞 体 群 ,因此 
雄性 内 侧 细胞 体 数量 多 于 雌性 的 (Homberg et al., 
1988 ) 。 

所 有 触角 叶 内 神经 元 细胞 体 都 向 触角 叶 内 发 出 











































































































神经 纤维 ,这 些 神 经 纤维 交错 形成 致密 的 神经 纤维 
网 (neuropil) ,也 称 为 神经 髓 。 在 纤维 网 核心 的 周围 
是 众多 球状 的 小 神经 纤维 网 , 即 神经 纤维 球 
(glomerulus) ,也 可 称 为 嗅 小 球 (图 1) 。 神 经 纤维 球 
是 各 种 嗅觉 神经 元 形成 突 触 联系 的 地 方 , 所 以 神经 
纤维 球 是 嗅觉 信息 处 理 的 基本 功能 单位 ,完成 接收 、 
处 理 和 传递 信息 。 神 经 纤维 球 的 大 小 和 数量 与 昆虫 
种 类 和 性 别 等 相关 。 不 同类 群 的 昆虫 神经 纤维 球 数 
量 不 同 , 黑 腹 果 蝇 约 有 50 个 , 蛾 类 昆虫 有 60 多 个 ， 
西方 蜜蜂 约 有 160 个 ,蚂蚁 200 ~ 600 个 , 蝗虫 
1000~ 3 000 个 (Anton and Homberg, 1999; 
Schachtner et al., 2005; Hansson and Stensmyr, 
2011 ) 。 神 经 纤维 球 大 小 和 数量 的 性 别 差异 主要 存 
TET ЖЮ Н OG Н JRH АЯ H SSS AB HP, 
例如 许多 雄性 蛾 的 触角 叶 具 有 一 个 雄性 特异 的 扩大 
纤维 球 复 合体 (macroglomerular complex, MGC) (图 
1) ,专门 负责 处 理 肉 性 信息 素 信 息 ,其 他 为 普通 纤维 
球 (ordinary glomerulus, OG) (11) ,负责 处 理 寄主 气 
味 等 信息 ( Anton and Homberg，1999; Schachtner et 
al., 2005; Hansson and Stensmyr, 2011) „ 


























































































































2 昆虫 触角 叶 的 神经 细胞 组 成 


昆虫 触角 叶 主 要 有 4 种 类 型 的 神经 元 , 即 嗅觉 
受 体 神经 元 ( olfactory receptor neuron, ORN), Jay i 
中 间 神 经 元 (local interneuron, LN) 投射 神 经 元 
(projection neuron, PN) ) 和 远 心 神经 元 (centrifugal 
neuron, CN) (图 1) ( Anton and Homberg, 1999; 
Schachtner et al., 2005) , ORN 的 功能 是 将 触角 感 
器 感受 到 的 气味 信息 传送 到 触角 叶 内 。LN 在 触角 
叶 内 处 理 信 息 , 介 导 纤 维 球 间 的 相互 作用 。PN 的 功 
能 是 将 触角 叶 内 的 信息 传送 到 较 高 一 级 的 感觉 
TX. Mi CN 为 反馈 神经 元 ,将 神经 系统 内 其 他 部 位 
的 信息 反馈 给 触角 叶 ,调节 嗅觉 信息 的 处 理 。 
2.1 嗅觉 受 体 神经 元 

嗅觉 受 体 神经 元 (ORN ) ,也 称 为 嗅觉 感觉 神经 
元 (olfactory sensory neuron，OSN ) ,为 双 极 神经 元 ， 
其 细胞 体 和 树 突 位 于 触角 嗅觉 感 器 内 ,而 轴 突 沿 触 
角 神 经 投射 进入 触角 叶 内 ,末梢 分 布 在 纤维 球 内 
(图 1)(Anton and Homberg, 1999) , 不同 昆虫 ORN 
轴 突 投射 路 径 和 模式 有 所 差别 。 蛾 类 昆虫 的 ORN 
轴 突 经 由 触角 叶 边 缘 , 由 外 侧 进 入 纤维 球 ( 图 2: 
A) ,而 蜜蜂 蚂 尽 等 昆虫 的 ORN 轴 突 穿 人 触角 叶 内 
部 ,由 内 侧 进 入 纤维 球 (图 2: B) ,末端 分 布 在 纤维 
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图 1 昆虫 触角 叶 和 触角 叶 神 经 元 示意 图 
Fig. 1 Schematic illustration of insect antennal lobes and associated neurons 


昆虫 具有 一 对 触角 叶 ,为 球状 突起 的 神经 髓 ,位 于 脑 的 前 端 ,通过 触角 神经 与 触角 联系 。 触 角 叶 内 有 具 有 4 种 类 型 的 神经 元 , 即 嗅觉 受 体 神经 元 、 
投射 神经 元 .局 域 中 间 神 经 元 和 远 心神 经 元 。 这 些 神 经 元 在 触角 叶 通 过 突 触 紧密 联系 在 一 起 ,形成 许多 球状 的 小 纤维 网 ,被 称 为 神经 纤维 球 。 
示意 图 大 小 与 实物 大 小 不 成 比例 。The paired insect antennal lobe is spheric neuropil, located in the brain anteriorly, and linked by antennal nerves to 





the antennae. The antennal lobe is mainly composed of 4 types of neurons, i. e., olfactory receptor neurons, projection neurons, local interneurons and 
centrifugal neurons. These neurons organized into many spheric neuropils with synaptic contacts, namely glomeruli. The illustration is not to the scale. 
ACCL: 前 端 细胞 体 群 Anterior cell cluster; AL; 触角 叶 Antennal lobe; AN: 触角 神经 Antennal nerve; Ca; 曹 形体 冠 Calyx; CB; PRAX Central body; 
CN; 远 心 神经 元 Centrifugal neuron; Cu; 云 状 体 Cumulus; DM; 背 中 间 神 经 元 纤维 球 Dorsomedial glomerulus; LCCL: 外 侧 细胞 体 群 Lateral cell 
cluster; MCCL: 内 侧 细胞 体 群 Medial cell cluster; МСС: 扩大 型 纤维 球 复合 体 Macroglomerular complex; OG; 普通 纤维 球 Ordinary glomerulus; ORN: 
嗅觉 受 体 神 经 元 Olfactory receptor neurons; IALT; 外 侧 触 角 叶 神经 束 Lateral antennal lobe tract; ILH; 外 侧 侧 角 lateral lateral horn; mlALT: 中 间 触 角 
叶 神 经 束 Mediolateral antennal lobe tract; LN; 局 域 中 间 神 经 元 Local interneuron; mALT; 内 侧 触角 叶 神 经 束 Medial antennal lobe tract; mLH: 内 侧 侧 角 








Medial lateral horn; PN; 投射 神经 元 Projection neuron; РС: 前 脑 Protocerebrum; Sensillum; 感 器 Sensillum; У: 腹 侧 神经 元 纤维 球 Ventral glomerulus. 








图 2 不 同 昆 虫 的 嗅觉 受 体 神经 元 示意 图 


Fig. 2 Schematic illustration of olfactory receptor neurons in different insect species 


А: 鳞 翅 目 蛾 类 昆虫 嗅觉 受 体 神经 元 Olfactory receptor neurons of lepidopteran moths; B; 膜 翅 目 蜜蜂 和 蚂蚁 的 嗅觉 受 体 神经 元 Olfactory receptor 


neurons of hymenopteran bees and ants; С: 直 翅 目 蝗虫 的 嗅觉 受 体 神经 元 Olfactory receptor neurons of orthopteran locust; 0: 黑 腹 果 蝇 投 射 到 两 侧 


触角 叶 的 嗅觉 受 体 神经 元 Bilateral olfactory receptor neuron of Drosophila melanogaster. 























2 期 赵 新 成 等 : BLA 





触角 叶 的 结构 193 





球 的 表层 (Kelber et al. 2006) 。 蜜 蜂 和 蚂蚁 的 触角 
神经 进入 触角 叶 约 分 成 4~7 束 ,不 同 神经 束 支配 的 
小 球 区 域 不 同 ,数量 也 不 同 (图 2: B)( Flanagan and 
Mercer, 1989; Galizia et al., 1999; Kelber et al., 
2006; Kirschner et al., 2006; Zube and Rossler, 
2008; Mysore et al., 2009) 。 如 西方 蜜蜂 工蜂 触角 
神经 在 触角 叶 内 分 为 4 束 (Tl - TA), TI 支配 位 于 
触角 叶 背 吻 侧 的 72 个 纤维 球 ,了 T2 支配 内 侧 的 7 个 
纤维 球 ,T3 зс HO КЕЛН 77 个 纤维 球 ,T4 支配 后 
方 的 7 个 纤维 球 (Flanagan and Mercer, 1989; 
Сайла et al., 1999; Kirschner et al., 2006)。 但 同属 
膜 翅 目的 叶 蜂 Neodiprion ventralis Ж N. autumnalis , 
ORN 的 投射 模式 与 蜜蜂 和 蚂蚁 的 不 同 ,而 与 蛾 类 昆 
虫 的 相似 (Dacks and Nighom, 2011) 。 

ORN 的 数量 多 少 与 昆虫 种 类 、 性 别 等 相关 。 黑 
腹 果 晶 每 根 触角 上 的 ORN 约 有 1 200 个 (Stocker， 
1979 ; Seki et al., 2010) , З ХУ 270 000 个 
(Ernst and Boeckh, 1983), 雄性 烟草 天 蛾 约 有 
300 000 个 (Sanes and Hildebrand, 1976) ;西方 蜜蜂 
工蜂 约 有 65 000 个 ,而 雄 蜂 约 有 300 000 个 (Esslen 
and Kaissling, 1976; Anton and Homberg, 1999) 。 

通常 情况 下 ,1 个 ORN 仅 投 射 到 1 个 纤维 球 
内 ,而 每 个 纤维 球 接收 多 个 ORN。 研 究 证 明 , RE 
果 蝇 触角 上 表达 气味 受 体 类 型 相同 的 ORN 投射 到 
相同 的 纤维 球 内 (Gao et al., 2000; Couto et al., 
2005; Vosshall and Stocker, 2007) 。 通 常 工 个 ORN 
表达 1 个 典型 的 气味 受 体 和 1 个 共 表达 的 非典 型 气 
味 受 体 , 大 致 遵循 “1 个 受 体 神经 元 -1 个 气味 受 体 -1 
个 纤维 球 ” 的 原则 (“one ORN-one receptor" and 
"one glomerulus-one receptor" ) ( Hallem et al., 
2004; Couto et al., 2005) 。 所 以 一 般 昆 虫 的 气味 受 
体 类 型 数量 与 小 球 数 量 相 当 ( Galizia et al., 1999; 
Vosshall et al., 2000; Robertson and Wanner, 2006; 
Vosshall and Stocker, 2007; Seki et al., 2010; 
Grosse-Wilde et al., 2011), ШП, 黑 腹 果 晶 触角 
ORN 共 表 达 62 种 气味 受 体 ,触角 叶 具 有 50 个 纤维 
BHR ( Vosshall et al., 2000; Vosshall and Stocker, 
2007; Seki et al., 2010) ;西方 蜜蜂 具有 163 个 气味 
受 体 , 160 多 个 纤维 球 ( Galizia et al., 1999; 
Robertson and Wanner, 2006), 1:1, 2939 
角 上 ,也 存在 同时 投射 到 2 个 触角 叶 内 的 ORN ,在 
研究 的 35 个 纤维 球 中 有 30 个 纤维 球 含有 来 自 两 侧 
触角 的 ORN( 图 2: D) (Stocker et al., 1990)。 相 应 
地 ,在 黑 腹 果 晶 中 也 发 现 了 一 个 嗅觉 受 体 神经 表达 
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2 个 典型 气味 受 体 的 情况 (Goldman et al., 2005) 。 
与 其 他 昆虫 不 同 ,蝗虫 一 些 ORN 的 投射 模式 非常 特 
殊 , 其 单个 ORN 投射 进入 多 个 纤维 球 内 (图 2: C) 
(Ernst et al., 1977; Hansson et al., 1996; Anton and 
Homberg, 1999; Hansson and Stensmyr, 2011) . 

除了 触角 , RBS F SUL se BC FES 
的 下 层 须 上 面 的 很 多 ORN 也 投射 触角 叶 纤 维 球 内 。 
烟草 天 蛾 、 菜 粉 蝶 Pieris rapae КТ Rhodogastia sp. 和 
棉铃 虫 下 层 须 上 的 ORN 同时 投射 到 两 侧 触角 叶 的 单 
个 纤维 球 上 , 这 个 纤维 球 即 下 展 须 陷 帘 器 纤维 球 
(labial-palp pit organ glomerulus, LPOG) ( Bogner et 
al., 1986; Kent et al., 1986; Lee and Altner, 1986; 
Zhao et al., 2013b) , ARH P SUNL ERU ORN 投射 
到 同 侧 和 异 侧 触角 叶 的 3 个 纤维 球 上 , 即 УАЗ, VA4 
和 DM2 ( Stocker et al., 1990), J£, X] EE E Fè ix 
Anopheles gambiae БЭ EKI ORN 投射 到 同 侧 和 异 
侧 的 纤维 球 上 。 但 与 冈比亚 按 蚊 不 同 ,埃及 伊 蚊 
Aedes aegypti i ЕА) ORN 仅 投射 到 同 侧 的 3 个 
纤维 球 上 , 即 DM1, DM2 和 DM3 (Distler and Boeckh, 
1997; Anton el al., 2003; Ignell et al., 2005) 。 

TER M IS HRS ARE IB, REMC А ТР 
BP Sill ОКМ 的 纤维 球 里 没有 来 自 触角 的 ORN 
( Kent et al., 1986; Stocker et al., 1990; Distler and 
Boeckh, 1997; Anton et al., 2003; Zhao et al., 
2013b) ,说 明 ORN 和 纤维 球 存在 特定 的 空间 分 布 关 
系 , 即 不 同感 官 上 ORN 投射 到 不 同 纤维 球 内 ,位 置 
不 同 的 ORN 投射 到 不 同 的 纤维 球 区 域 。 同 样 的 空 
间 关 系 ,在 西方 蜜蜂 、 烟 草 天 蛾 和 美洲 大 虹 中 也 有 发 
I ( Anton and Homberg, 1999; Nishino and 
Mizunami, 2007) 。 西 方 蜜蜂 触角 端 部 的 ORN 投射 
到 触角 叶 外 周 的 纤维 球 ,而 基部 的 ORN 投射 到 触角 
叶 中 心 的 纤维 球 ( Anton and Homberg, 1999)。 位 于 
烟草 天 蛾 触角 背 侧 的 性 信息 素 敏 感 ORN 投射 到 
MGC 内 侧 部 分 , 而 腹 侧 的 性 信息 素 敏 感 ORN 投射 
到 MGC 外 侧 部 分 (Christensen et al., 1995; Anton 
and Homberg, 1999), JEU AWAY MGC 腹 侧 最 下 
Ang Pe CK El fip fer 088715 Bi ЇШ ORN , 背 侧 最 上 端 接收 
来 自 后 腹 侧 的 ОКМ, P [в] po dst Be WSC Oe E RE LUIS A 
的 ORN( Nishino and Mizunami , 2007) 。 

除了 在 位 置 上 , ORN 和 纤维 球 在 功能 上 也 具有 
空间 相关 性 。 雄 性 蛾 类 昆虫 触角 上 感受 雌性 信息 素 
的 ORN 轴 突 投射 到 MGC, 而 对 寄主 气味 反应 的 
ORN 投射 到 普通 纤维 球 上 ( Anton and Homberg, 
1999)。 并 且 对 不 同性 信息 素 成 分 敏感 的 ОКМ 投射 
















































































194 昆虫 学 报 Acta Entomologica Sinica 58 卷 





到 MGC 内 不 同 的 纤维 球 内 (Hansson et al., 1992; 
Anton and Homberg, 1999; Berg et al., 2005; Lee et 
al., 2006) 。 黑 腹 果 蝇 对 脂肪 族 化 合 物 反 应 的 ОКМ 
投射 到 触角 叶 内 侧 的 纤维 球 上 ,其 中 对 长 链 反 应 的 
纤维 球 靠 前 ,而 对 短 链 有 反应 的 纤维 球 靠 后 。 对 芳 
香 族 化 合 物 反应 的 ORN 投射 到 触角 叶 腹 侧 中 间 区 
域 的 纤维 球 上 ( Сошо et al., 2005) 。 所 以 触角 叶 纤 
维 球 的 空间 分 布 与 ORN 受 体 也 相关 。 但 是 ,除了 黑 
腹 果 晶 外 ,其 他 昆虫 神经 纤维 球 的 空间 分 布 与 寄主 
普通 气味 受 体 的 关系 ,目前 尚未 得 到 研究 。 
2.2 局 域 中 间 神 经 元 

局 域 中 间 神 经 元 (LN ) ,为 单 极 神经 元 ,其 细胞 
体 一 般 位 于 外 侧 细胞 体 群 ,其 神经 纤维 仅 分 布 于 触 
角 叶 内 (图 1)。 根 据 神经 分 支 模 式 ,可 以 将 昆虫 LN 
分 为 2 大 类 型 , 即 多 球 LN( multiglomerular LN) #13 
ER LN (oligoglomerular LN ) ( Anton and Homberg 
1999) 。 多 球 LN 的 神经 分 文 贯 穿 于 整个 触角 叶 , 文 
配 了 所 有 纤维 球 , SEER LN 的 神经 分 文 分 布 于 几 
个 纤维 球 内 。 每 种 类 型 的 LN 的 神经 分 支 模式 又 具 
有 多 种 样式 。 比 如 多 球 LN 又 分 对 称 性 和 非 对 称 性 
多 球 LN ,这 在 黑 腹 果 蝇 、 家 和 蛋 Bombyx mori 和 烟草 天 
蛾 触角 叶 内 均 有 发 现 ( Anton and Homberg, 1999; 
Seki and Kanzaki, 2008; Chou et al., 2010; 
Reisenman et al., 2011) 。 对 称 性 多 球 LN 的 神经 纤 
维 在 整个 触角 叶 内 粗细 均一 ,在 不 同 纤维 球 内 的 末 
端 分 支 密度 相似 。 但 有 的 对 称 性 多 球 LN 在 纤维 球 
内 的 分 支 浓密 ,而 有 的 分 支 稀 琉 。 非 对 称 性 多 球 LN 
的 神经 纤维 在 触角 叶 不 同 区 域内 粗细 不 同 ,在 不 同 
纤维 球 内 的 末端 分 支 密 度 也 不 同 (Anton and 
Homberg, 1999; Seki and Kanzaki, 2008; Seki et al., 
2010)。 在 西方 蜜蜂 、 烟 草 天 蛾 和 葡萄 浆果 小 卷 蛾 
Lobesia botrana 中 , 均 发 现 有 一 种 非 对 称 性 多 球 LN, 
其 神经 分 支 在 某 个 纤维 球 内 具有 浓密 的 末 稍 
(Christensen et al., 1993; Galizia and Kimmerle, 
2004; Masante-Roca et al., 2005), XX JEX PKA ER 
LN 在 多 数 昆虫 触角 叶 内 比较 罕见 ,甚至 Seki 和 
Kanzaki (2008) 研究 了 家 和 蛋 触 角 叶 内 的 153 个 LN 神经 
分 文 模式 ,并 没有 发 现 此 种 类 型 LN。 但 有 的 昆虫 却 比 
较 常 见 ,如 在 西方 蜜蜂 触角 叶 中 ,Galizia 和 Kimmerle 
(2004) 染色 标记 的 27 个 LN, 均 属 此 种 类 型 。 

许多 雄性 蛾 类 昆虫 触角 叶 分 为 处 理性 信息 素 的 
MGC 区 域 和 处 理 寄主 气味 的 OG 区 域 ( 图 1: В). 
在 烟草 天 蛾 、 黄 地 老虎 Agrotis segetum , Їр УКЭ Т IR 
Spodoptera littoralis #1 Ж Æ P IEM, BER LN 在 































































































MGC All OG 区 域 均 有 神经 分 支 , E SEER LN 有 的 仅 
在 OG 有 神经 分 文 ,有 的 在 МСС 和 部 分 OG 区 域 有 
神经 分 支 (Matsumoto and Hildebrand, 1981; 
Christensen et al., 1993; Anton and Hansson, 1994; 
Hansson et al., 1994; Sadek et al., 2002; Seki and 
Kanzaki, 2008; Reisenman et al., 2011), Af Stm 
SEER LN TRES 4) SC ERN BD Р , — Rp 
BR LN 所 支配 的 多 个 纤维 球 紧 挨 在 一 起 , 连 成 一 片 。 
另 一 种 所 支配 的 纤维 球 却 分 散 开 来 ,形成 多 片 
(Chou et al., 2010) 。 研 究 还 发 现在 黑 腹 果 晶 触角 
叶 里 ,具有 同时 支配 两 侧 触 角 叶 纤维 球 的 LN ,在 两 
侧 触角 叶 内 ,LN 神经 分 支 模式 有 的 相同 , 呈 对 称 性 ， 
有 的 不 同 , 呈 非 对 称 性 (Chou et al., 2010) 。 

不 同 的 昆虫 种 类 LN 的 数量 也 有 所 不 同 。 已 研 
究 表明 ,烟草 天 蛾 触角 叶 内 的 LN 数量 约 为 360 个 ， 
FNAME) 300 个 , 黑 腹 果 晶 约 200 个 ,西方 蜜蜂 约 
有 4 000 个 ,蝗虫 约 300 个 (Boeckh et al., 1984; 
Homberg ef al., 1988; Hammer, 1997; Galizia and 
Rossler, 2010; Seki et al., 2010) , 

多 数 LN 具有 抑制 性 神经 递 质 y- SR Ж T BR 
(САВА), 少数 具有 兴奋 性 神经 递 质 乙 酰 胆 碱 
(Shang et al., 2007; Seki and Kanzaki, 2008; Chou 
et al., 2010) , LN 的 作用 是 对 嗅觉 信息 做 初步 整合 
处 理 , 即 通过 侧 抑 制 (lateral inhibition ) 或 侧 兴 
(lateral excitation) 来 介 导 不 同 纤 维 球 间 的 相互 作用 
(Shang et al., 2007; Olsen and Wilson, 2008), 已 
证 明 LN 还 可 增加 嗅觉 神经 对 低 浓度 化 合 物 的 敏感 
性 和 降低 高 浓度 化 合 物 的 饱和 性 (Olsen and 
Wilson, 2008) 。LN 也 能 促使 不 同 PN 反应 同步 化 
(Lei et al., 2002) 。 虽 然 LN 神经 元 分 文 支配 很 多 
纤维 球 ,但 受到 气味 刺激 时 ,并 非 整 个 LN 都 表现 出 
兴奋 性 , 仅 个 别 相关 的 纤维 球 呈 现 兴奋 性 (Calizia 
and Kimmerle, 2004) 。 这 说 明 LN 具有 选择 性 , 兴 
奋 的 LN 可 以 有 选择 地 兴奋 或 抑制 其 他 相连 的 纤维 
球 ,但 其 选择 机 制 目前 尚 不 清楚 。 

2.3 投射 神经 元 

投射 神经 元 (PN ) ,也 称 为 输出 神经 元 (output 
neuron ) ,为 单 极 神经 元 ,其 细胞 体 分 布 在 触角 叶 细 
胞 体 群 内 。PN 神经 元 树 突 在 纤维 球 内 ,而 轴 突 通过 
触角 叶 神 经 束 (antennal lobe tract, ALT) 投射 到 脑 
嗅觉 高 级 中 枢 草 形体 冠 ( mushroom body calyx, Ca) 
和 侧 角 (lateral hom, LH) (图 1) 。 其 功能 是 将 触角 
叶 内 的 信息 传送 到 脑 高 级 中 枢 。PN 主要 包括 2 大 
类 型 : 单 球 PN(uniglomerular PN, uPN) ) 和 多 球 PN 
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(multiglomerular PN, mPN)。 顾 名 思 义 ,uPN ЖЖЖЖ 
端 分 布 在 1 个 纤维 球 内 ,支配 单个 纤维 球 , mPN Б] 
突 分 布 在 多 个 纤维 球 内 ,支配 多 个 纤维 球 。 在 沙漠 
йн Schistocerca gregaria 触角 叶 内 ,PN 都 是 mPN, 
个 PN 可 以 支配 10 ~ 25 个 纤维 球 ( Anton and 
Hansson, 1996) 。 而 其 他 已 研究 的 昆虫 一 般 具 有 
uPN 和 mPN 两 种 PN( Сайла and Róssler, 2010) 。 

触角 叶 神 经 束 ( antennal lobe tract, ALT) ,也 称 
为 触 - 脑 神经 束 ( antenno-cerebral tract, АСТ), Ж 
12, По 等 (2014 ) 建议 统一 用 ALT。 昆 虫 具 有 1 ~5 
条 触角 叶 神 经 束 ,多 数 都 具有 3 条 主要 的 神经 束 
( Galizia and Róssler, 2010) 。 根 据 在 脑 内 的 投射 路 
径 , 这 3 条 主要 的 神经 束 分 别 被 称 为 内 侧 (medial) 、 
中 间 (mediolateral) , 外侧 (lateral) 触角 叶 神 经 束 , 即 
mALT, mlALT 和 1ALT( 图 1)。 到 目前 ,研究 发 现 石 
А. КАН. АН ETE 1 条 神经 束 
mALT, ЖА. E] OG A AUR H Eb Аж 
3 条 , 即 mALT, mlALT 和 1ALT。 除 此 之 外 ,研究 发 
现 烟 芽 夜 娥 和 烟草 天 蛾 还 具有 背 侧 (dorsal ) ЖТР ЕР 
(dorsomedial ) 两 条 小 的 神经 束 ， 即 dALT 和 dmALT 
( Homberg et al., 1988, 1989; Rø et al., 2007) , [ri] 
样 走向 的 dALT 在 蚊 类 中 也 有 发 现 (Ianell er al., 
2005 ) 。 碍 螃 目 和 膜 翅 目 昆 虫 蜜蜂 和 蚂 尽 中 ,mlALT 
又 细 分 成 3 条 (Kirschner et al. 2006; Zube and 
Róssler, 2008; Galizia and Róssler, 2010) [a] ORN 
投射 模式 一 样 , 叶 蜂 N. ventralis 和 N. autumnalis 的 
触角 叶 神 经 束 , 与 蛾 类 昆虫 的 相似 (Dacks and 
Nighorn, 2011) 。 

bY Gi Ab, е АКАН. ED А. 
XH H 3E ME EI. Н. OG H ARA H EG HP, 
mALT 先 投 射 到 Ca 然后 到 LH (Galizia and Réssler , 
2010) 。 其 他 条 ALT 的 投射 区 域 和 模式 因 种 而 异 ， 
IRAE H ADU H ER IALT 投射 到 LH, mlALT 先 投 
射 到 LH, 然后 投射 到 Ca ( Galizia and Róssler, 
2010). HMA EL HE 3 条 mlALT 中 的 工 条 也 仅 投射 
到 LH( Galizia and Róssler, 2010), Н IALT 中 
HJ PN, A KRIE LH A 85956568] 8) LH ,后 再 投 
射 到 Ca, mj mlALT 投射 到 LH ( Homberg et al., 
1988, 1989; Rø et al., 2007; Galizia and Rössler, 
2010) 。 膜 翅 目 的 JIALT 先 投射 到 LH ,然后 再 投射 到 
Ca, 而 3 条 mlALT 都 仅 投 射 到 LH(Kirschner et al., 
2006; Zube and Róssler, 2008; Galizia and Rössler, 
2010), 

除了 蝗虫 ,其 他 已 研究 的 昆虫 mALT 的 PN 25 






























































































































































为 uPN, 而 mlALT 和 1ALT 的 PN 多 为 mPN( Galizia 
and Róssler, 2010 )。 不 过 , 膜 怒 日 昆虫 的 IALT 和 
mALT 一 样 , 其 PN 均 为 uPN, 而 双 翅 目 mlALT 和 
IALT SEE H HY mlALT 内 除 具有 mPN 外 ,还 具有 
一 些 uPN (Kirschner et al., 2006; Galizia and 
Róssler, 2010) , 

在 已 研究 的 所 有 昆虫 中 , 绝 大 多 数 的 PN 都 投 
射 到 同 侧 脑 半球 的 高 级 中 枢 。 但 也 有 研究 发 现 , 在 
地 老虎 和 烟 芽 夜 蛾 均 有 投射 到 两 侧 脑 半球 的 PN, 通 
过 1ALT, 然 后 穿 过 脑 中 线 , 投 射 到 脑 对 侧 ( Wu et al., 
1996; Zhao et al., 未 发 表 数 据 ) 。 

不 同 昆 虫 投 射 神经 元 数量 也 具有 差异 性 。 烟 草 
天 蛾 约 有 900 个 PN, E UI EZ] 250 个 , 黑 腹 果 晶 
约 150 个 ,西方 蜜蜂 约 950 个 ,蝗虫 约 830 个 
( Homberg et al., 1988; Galizia and Róssler, 2010; 
Seki et al., 2010) , 

触角 叶 纤 维 球 的 位 置 , 投 射 神经 元 投射 路 线 , 以 
及 在 脑 的 投射 区 域 存在 空间 相关 性 。 即 不 同 的 触角 
叶 神 经 束 所 联系 的 纤维 球 的 区 域 不 同 ,而 且 来 自 不 
同 纤维 球 的 投射 神经 元 ,在 脑 内 投射 区 域 不 同 。 比 
如 西方 蜜蜂 的 mALT 的 uPN 支配 位 于 触角 叶 背 尾 
侧 的 纤维 球 ,而 IALT 的 uPN 支配 腹 吻 侧 的 纤维 球 
(Kirschner et al., 2006) 。 在 黑 腹 果 晶 中 ,通常 支配 
同一 纤维 球 的 PN ,在 脑 内 的 投射 区 域 相 同 (Marin et 
al., 2002; Wong et al., 2002; Jefferis et al., 2007; 
Lin et al., 2007) ,不 同 纤维 球 的 PN 投射 位 置 有 所 
不 同 ( Marin et al., 2002; Wong et al., 2002; Lin et 
al., 2007) 。 不 过 ,也 存在 个 别 的 例外 ,如 黑 腹 果 蝇 
触角 叶 纤 维 球 VMI Im 的 PN 投射 模式 有 所 差异 ,其 
中 细胞 体位 于 背 侧 细胞 体 群 的 PN, 通过 MALT 投射 
到 Ca 和 LH, 而 细胞 体位 于 腹 侧 细胞 体 群 的 PN , 通 
过 1ALT 投射 到 LH( Wong et al., 2002) „ 

除了 在 解剖 结构 上 ,触角 叶 纤 维 球 和 PN 通路 
在 功能 上 也 存在 空间 关系 。 在 黑 腹 果 晶 中 , 对 寄主 
气味 反应 的 PN 投射 到 LH 的 背后 区 (dorsal- 
posterior) , 而 对 性 信息 素 反 应 的 PN 投射 到 腹 前 区 
(anterior-ventral ) ( Jefferis et al.，2007)。 在 烟 芽 夜 
蛾 和 烟 青 虫 中 ,对 性 信息 素 敏 感 的 PN RA MGC, 投 
射 到 侧 角 的 内 侧 区 域 ,而 对 寄主 气味 敏感 的 PN Ж 
А 0G ,投射 到 侧 角 的 外 侧 区 域 (Zhao et al., 2014)。 
2.4 远 心神 经 元 

远 心 神经 元 (CN) ,也 称 离心 神经 元 ,其 轴 突 末 
端 分 布 在 所 有 纤维 球 内 ,而 细胞 体 和 树 突 通常 位 于 
神经 系统 的 其 他 部 分 (图 1)。CN 为 反馈 信息 的 神 
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经 元 ,即将 神经 学 系统 内 其 他 部 位 的 信息 传送 到 和 触 
角 叶 ,以 调节 嗅觉 神经 元 对 气味 信息 的 处 理 和 反应 。 
CN 的 数量 不 多 , 每 个 触角 叶 内 约 有 几 十 个 
( Homberg et al., 1989) 。 

WIREH (Stocker et al., 1990) , KiE 
( Bräunig, 1991) 西方 蜜蜂 (Hammer et al., 1993 ) 和 
烟 芽 夜 蛾 (Rg et al., 2007) 的 咽 下 神经 节 具 有 中 线 
神经 元 (midline neuron) ) , 即 为 一 种 类 型 的 СМ. 
神经 元 细胞 体位 于 咽 下 神经 节 中 线 上 , 树 突 分 布 在 
咽 下 神经 节 内 ,而 轴 突 上 传 ,投射 到 两 侧 的 触角 叶 ， 
该 神经 元 在 触角 叶 内 的 神经 分 支 分 布 于 每 个 纤维 球 
内 。 在 西方 蜜蜂 内 ,有 个 命名 为 VUMmxl 的 中 线 神 
经 元 , 电 生 理 记录 和 行为 试验 证 明 其 参与 调控 蜜蜂 
对 气味 的 学 习 ( Hammer et al., 1993) , 

免疫 组 化 染色 标记 研究 发 现 烟草 天 蛾 有 1 对 细 
胞 体位 于 中 胸 神经 节 中 线 的 CN, 即 腹 中 线 神经 元 ， 
该 神经 元 轴 突 上 行 传 至 两 侧 的 触角 叶 , 支配 着 触角 
叶 腹 侧 的 一 些 纤维 球 ( Homberg and Müller, 1999) 。 

通过 免疫 组 化 染色 标记 研究 ,发 现 许 多 昆虫 触 
角 叶 内 都 具有 五 羟色胺 能 的 CN ( Kent et al., 1987; 
Salecker and Distler, 1990; Ignell, 2001 ; Hill et al., 
2002; Dacks et al., 2006; Zhao and Berg, 2009) 。 
个 触角 叶 中 仅 具 有 1 ~ 3 п ВЕ 270, 2 
元 轴 突 投 映 到 触角 叶 内 , 而 树 突 分 支 分 布 在 脑 内 其 
他 神经 髓 内 。 触 角 叶 五 羟色胺 能 CN 的 形态 具有 多 
样 性 , 因 昆 虫 类 群 而 异 ( Dacks et al., 2006) , 

电 生理 记录 和 行为 试验 证 明 , 五 羟色胺 能 神经 
元 增加 烟草 天 蛾 和 家 和 蛋 触 角 叶 神经 元 对 性 信息 素 反 
应 的 敏感 性 , 并 调节 对 性 信息 素 反应 的 节律 性 
( Kloppenburg et al., 1999; 
Heinbockel, 2000; Hill et al., 2003; Gatellier et al., 
2004)。 其 他 昆虫 触角 叶 五 羟色胺 能 神经 元 的 功能 
到 目前 尚 不 清楚 。 

最 近 研 究 发 现 了 西方 蜜蜂 、 烟 芽 夜 蛾 ,棉铃 虫 的 
一 种 新 类 型 的 CN。 在 西方 蜜蜂 脑 内 该 CN 细胞 体 
位 于 脑 的 腹面 , 紧邻 曹 形体 垂直 叶 , 树 突 神 经 分 支 分 
布 在 曹 形体 徘 直 叶 和 Ca 22 [н], 而 轴 突 投射 到 同 侧 
的 触角 叶 , 支配 所 有 的 纤维 球 ( Kirschner et al., 
2006) 。 在 烟 芽 夜 蛾 和 棉铃 虫 内 该 CN 细胞 体位 于 
前 脑 中 间 ,中 央 体 背 上 方 前 部 , 树 突 分 布 在 曹 形体 柄 
上 部 ,而 轴 突 投射 到 同 侧 的 触角 叶 内 ,支配 所 有 纤维 
球 。 电 生理 记录 表明 蜜蜂 的 这 个 神经 元 对 机 械 刺激 
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2.5 神经 胶 质 细胞 

除了 神经 元 外 ,在 很 多 昆虫 触角 叶 还 存在 神经 
胶 质 细胞 ( glia) ,关于 神经 胶 质 细胞 的 形态 和 功能 
的 研究 较 少 。 神 经 胶 质 细胞 可 能 具有 文 持 ` 包 被 和 
代谢 的 作用 ( Anton and Homberg, 1999) 。 不 同 的 昆 
虫 触角 叶 纤 维 球 周围 的 胶 质 细胞 数目 不 同 ,如 烟草 
天 蛾 的 每 个 小 球 周围 都 有 多 个 胶 质 细胞 ,整个 小 球 
几乎 都 被 包 被 过 来 ,所 以 烟草 天 蛾 的 纤维 球 边 界 就 
明显 清晰 ,而 西方 蜜蜂、 美洲 大 景 和 黑 腹 果 蝇 的 每 个 
小 球 只 有 零星 几 个 胶 质 细胞 ,纤维 球 边 界 就 模糊 
( Anton and Homberg, 1999; Oland et al., 2008)。 但 
研究 证 明 ,在 纤维 球 发 育 形 成 过 程 中 , 腕 质 细 胞 对 小 
球 的 稳固 和 神经 元 轴 突 重新 组 合 没有 作用 (Salecker 
and Malun, 1999; Oland et al., 2008 ) 。 
































3 昆虫 触角 叶 纤 维 球 


触角 叶 是 神经 纤维 网 构成 的 ,通常 在 其 内 部 包 
括 许多 球状 的 小 纤维 网 , 即 纤维 球 。 纤 维 球 主要 分 
布 在 触角 叶 外 周 , 排 列 成 1~2 层 ,但 在 一 些 昆虫 种 
类 ,排列 成 多 层 ( 图 2: A ~D)。 纤 维 球 是 触角 叶 神 
经 元 形成 致密 突 触 联系 的 位 点 ,为 信息 人 处理 的 基本 
单位 。 这 里 的 触角 叶 神 经 元 包括 接收 并 传人 触角 叶 
言 息 的 ORN ,在 触角 叶 内 处 理 信息 的 LN ,将 触角 叶 信 
息 传人 脑 高 级 中 枢 的 PN ,以 及 将 脑 内 信息 反馈 给 触 
角 叶 的 CN。 其 中 ORN 对 纤维 球 的 形成 和 功能 具有 
重要 的 作用 。 研 究 证 明 , 黑 腹 果 蝇 触角 上 表达 气味 受 
体 类 型 相同 的 ORN 投射 到 相同 的 小 球 内 ( Gao et al., 
2000; Couto et al., 2005; Vosshall and Stocker, 
2007) 。 如 果 ORN 缺失 ,触角 叶 就 会 变 小 ,与 其 相 联 
系 的 纤维 球 就 消失 。 无 触角 的 黑 腹 果 蝇 突变 体 ,其 触 
角 叶 内 没有 纤维 球 ,而 移植 了 雄性 触角 成 虫 盘 的 雌性 
烟草 天 蛾 的 触角 叶 也 会 形成 雄性 特有 的 МСС 
(Salecker and Malun, 1999; Réssler et al., 1999) , 

触角 叶 内 纤维 球 是 处 理气 味 信息 的 基本 单位 ， 
所 以 了 解 触角 叶 的 解剖 结构 以 及 纤维 球 的 排列 、 数 
量 、 大 小 ,位置 .形状 都 有 助 于 更 好 地 研究 气味 信息 
在 纤维 球 上 的 编码 .可 塑性 ,以 及 时 空 上 的 相互 作用 
等 等 。 到 目前 ,已 有 16 个 目 170 余 种 昆虫 的 触角 叶 
结构 被 研究 了 ( 表 1)。 随 着 分 子 技术 、 成 像 技 术 和 
图 像 计算 分 析 技 术 的 发 展 , 创 建 三 维 模型 已 成 为 分 
析 触 角 叶 结构 的 重要 工具 。 三 维 模型 可 以 系统 而 准 
确 地 比较 分 析 纤 维 球 数量 、 大 小 、 位 置 、 形 状 以 及 其 




























































































有 反应 (Iwama and Shibya, 1998) ,而 烟 芽 夜 蛾 和 棉 
铃 虫 的 对 声音 敏感 (Zhao et al., 2013a)。 


变异 性 。 目 前 ,已 有 20 余 种 昆虫 触角 叶 的 三 维 模型 
被 创建 ( 表 2) 。 
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3.1 纤维 球 数 量 
昆虫 触角 叶 内 含有 众多 的 纤维 球 ,但 其 数量 具 
有 种 的 特异 性 ,不 同 昆虫 的 纤维 球 数 量 多 少 不 同 , 少 
的 10 个 左右 ,多 的 可 达 上 千 个 (Anton and Homberg, 
1999; Schachtner et al., 2005) 。 少 数 种 类 的 昆虫 触 
角 叶 的 纤维 网 没有 形成 纤维 球状 ( aglomerulus) 或 者 
缺失 (Kristoffersen et al., 2008; Crespo and Vickers, 
2012; Rebora et al., 2013) ,但 一 般 情 况 下 同类 群 昆 
虫 的 纤维 球 数 量变 化 较 小 (Anton and Homberg, 
1999; Schachtner et al., 2005) 。 纤 维 球 数 量 与 昆虫 
个 体 大 小 没有 直接 的 关系 。 双 翅 目 昆 虫 触 角 叶 约 含 
有 50 个 纤维 球 , 鳞 翅 目的 约 60 4+, SEE H B9 2^] 100 
个 , 膜 翅 目 蜜蜂 约 有 160 个 ,蚂蚁 约 有 250 ~ 600 个 ， 
ПЕ Н d Z4 2 500 个 (Anton and Homberg, 
1999; Schachtner et al., 2005; Kelber et al., 2009; 
Hansson and Stensmyr, 2011) 。 

同 种 昆虫 的 纤维 球 数 量 在 不 同 的 报道 中 也 存在 
一 些 差异 。 使 用 单 克隆 抗体 nc82 免疫 染色 标记 黑 
腹 果 蝇 触 角 叶 , 显示 其 内 含有 40 个 纤维 球 ( Laissue 
et al., 1999) ,而 使 用 抗 突 触 结合 蛋白 synaptotagmin 
的 抗体 免疫 染色 标记 ,显示 黑 腹 果 蝇 具 有 51 个 纤维 
球 (Kondoh et al., 2003) 。Couton 等 (2009 ) 使 用 两 
种 染色 方法 标记 了 海 灰 翅 夜 蛾 触角 叶 纤 维 球 , 其 中 
突 触 蛋白 synapsin 抗体 免疫 染色 结果 显示 55 ~ 57 
个 纤维 球 , 而 用 没食子 酸 乙 酯 染色 显示 纤维 球 为 
59 ~63 个 。 造 成 同 种 昆虫 纤维 球 数目 在 不 同 报道 
中 微小 差异 的 原因 可 能 是 研究 和 分 析 方 法 不 同 ,也 
可 能 是 对 纤维 球 边界 判断 标准 不 同 , 当然 也 不 能 排 
除 某 些 个 体 某 些 纤维 球 发 生变 异 的 可 能 性 ( Rospars 
and Hildebrand, 2000; Couton et al., 2009) 。 
3.2 纤维 球 的 大 小 和 形状 

触角 叶 内 众多 纤维 球 的 大 小 变异 范围 较 大 ,多 
数 纤维 球 的 大 小 不 等 。 例 如 雄性 烟 青 虫 触角 叶 纤 维 
球 直径 最 大 的 为 92 pm, 最 小 的 为 16 hum, 平均 在 
40-60 pm 范围 内 (Berg et al., 2002) 。 不 同 昆虫 之 
间 纤 维 球 大 小 也 有 所 差异 。 纤 维 球 大 小 可 能 与 昆虫 
身体 大 小 、 触 角 叶 大 小 和 纤维 球 数 量 相关 ,如 Attini 
JE Yt WX Cyphomyrmex costatus 头 宽 为 0.52 mm, fh 
角 叶 体积 大 小 为 142 993 um? , 包含 257 个 纤维 球 ， 
最 小 的 161 pm ,最 大 的 2 281 ит. [Їй Atta 
cephalotes 头 宽 为 2.3 mm, 触 角 叶 体积 大 小 为 1 262 
390 jun? ,包含 349 个 纤维 球 ,最 小 的 922 pm’, 最 大 
的 36 651 jum? ( Kelber et al., 2009)。 另 外 ORN 的 
数量 多 少 也 与 纤维 球 大 小 相关 , 如 实 夜 蛾 雄 蛾 对 性 
















































































































































































信息 素 敏感 的 ОКМ 数量 最 多 ,其 联系 的 纤维 球 , 即 
MGC, ,体积 最 大 (Berg et al., 2005, 2014; Zhao and 
Berg, 2010) 。 

纤维 球 顾 名 思 义 ,其 形状 似 球 , 有 的 是 较 规 则 的 
球形 ,有 的 是 椭 球 、. 卵 圆 .杏仁 形 等 变化 的 球形 。 雄 
性 蛾 类 昆虫 触角 叶 的 MGC 纤维 球形 状 变化 较 大 ,有 
的 呈 积 云 状 ,有 的 圈 状 ,有 的 旦 马鞭 状 ( Rospars and 
Hildebrand, 2000; Kazawa et al., 2009) 。 在 较 古 老 
的 石 师 目 昆虫 Lepismachilis y-signata 中 ,触角 叶 纤 维 
球 极度 延长 ,成 棒状 或 结肠 状 ,这 与 已 研究 的 其 他 所 
有 昆虫 都 不 同 ( MiBbach et al., 2011) 。 
3.3 ”纤维 球 的 识别 和 命名 

纤维 球 的 数量 和 大 小 ,在 个 体 间 相对 稳定 ,变异 
较 小 ,并 且 每 个 纤维 球 的 位 置 和 形状 也 是 特定 的 , 通 
常 不 会 发 生变 化 (Rospars and Hildebrand, 2000; 
Smid et al., 2003; Kazawa et al., 2009) ,因此 触角 叶 
内 每 个 纤维 球 都 可 以 被 鉴定 并 命名 。 鉴 定 和 识别 单 
AS ZF AEB ADT SE Be FP EF eB Blaberus craniifer , 
ERP Je S9] AI HE A C, V 7; Si ELLE IR А5 
( Rospars and Chambille, 1981; 
Hildebrand, 1992, 2000) 。 纤 维 球 的 命名 为 研究 每 
个 纤维 球 的 功能 、 形 态 和 发 育 等 英 定 了 解剖 基础 。 
纤维 球 的 命名 主要 是 以 形状 、 位 置 编 号 以 及 位 置 和 
编号 相 结合 的 方式 命名 ,少数 以 其 联系 的 感 器 命名 。 
由 于 纤维 球 众多 ,在 鉴 识 和 命名 过 程 中 ,通常 是 先 鉴 
别 形状 或 位 置 比较 特殊 的 纤维 球 ,然后 以 这 些 特殊 
的 纤维 球 为 标志 ,进一步 鉴别 和 命名 其 他 的 纤维 球 
( Laissue et al., 1999; Berg et al., 2002; Ignell et al., 
2005; Couton et al., 2009) 。 除 了 纤维 球 ,触角 神经 
和 细胞 体 群 也 会 被 用 作 识 别 纤 维 球 的 标志 物 
( Laissue et al., 1999; Berg et al., 2002; Ignell et al., 
2005; Couton et al., 2009) , 

LPOG И HER Ж Jede т 4 £T AB ER AY Ж ЖШ К 
Ko CFE RST ДИ н О AEE RS A 
烟 芽 夜 蛾 、 梨 小 食心虫 Cydia molesta 都 具有 该 纤维 
球 ,其 位 于 触角 叶 腹 侧 底 层 , 接 收 来 自 LPO дян А) 
ORN ( Kent et al., 1986; Lee and Altner, 1986; Berg 
et al., 2002; Varela et al., 2009; Zhao et al., 
2013b ) 。 

在 许多 雄性 蛾 类 触角 叶 内 ,触角 神经 进入 脑 的 
入 口 处 都 具有 MGC( 图 1) ,其 中 一 个 最 大 的 纤维 球 
被 称 为 云 状 体 (cumulus)。 除 了 云 状 体外 ,在 烟草 天 
IRAI МСС 内 还 有 2 个 圈 形 体 (toroid) ( Rospars and 
Hildebrand, 2000) , Æ Z ZEA MGC 内 还 有 圈 形 体 
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(toroid ) 和 马鞭 体 (horseshoe) ,这 些 都 是 以 形状 命名 
的 纤维 球 ( Kazawa et al.，2009 ) 。 而 在 实 夜 蛾 的 
MGC 内 ,除了 云 状 体外 ,还 有 DM,V,VM 和 VL 等 纤 
维 球 ,这 些 都 是 以 相对 位 置 命 名 (图 1) (Berg et al., 
2002; Skiri et al., 2005; Lofaldli et al., 2010) , 在 
小 地 老虎 Agrotis ipsilon 中 , 云 状 体 周围 的 MGC 纤维 
ERDI a,b Ж с 字母 序号 命名 ( Greiner et al., 2004) „ 

除了 一 些 形 状 和 位 置 比较 特殊 的 纤维 球 外 , 烟 
草 天 蛾 、 烟 青虫 、 棉 铃 虫 、 烟 芽 夜 蛾 、 海 灰 翅 夜 蛾 、 小 
地 老虎 、 梨 小 食心虫 葡萄 浆果 小 卷 峨 .苹果 堆 蛾 
Cydia pomonella 等 昆虫 中 的 ОС ,都 以 编 数字 序号 的 
方式 命名 (Rospars and Hildebrand, 2000; Berg et 
al., 2002 ; Greiner et al., 2004; Masante-Roca et al., 
2005; Skiri et al., 2005 ; Couton et al., 2009; Varela 
et al., 2009; Ldfaldh et al., 2010; Trona et al., 
2010), 

果 晶 、 蚊 类 、 家 符 等 昆虫 的 纤维 球 多 以 组 合 方式 
命名 (Laissue et al., 1999; Ignell et al., 2005; 
Калама et al., 2009) 。 首 先 将 触角 叶 分 成 几 个 区 
域 。 区 域 的 划分 通 稼 是 按照 方位 进行 的 ,包括 前 
(anterior ) 、 后 ( posterior )、 外 侧 ( lateral ) , rp [8] 
( medial ) , P Ж (central ) , #7 01] (dorsal ) 和 腹 侧 
( ventral) ,以 及 组 合 方位 ,比如 腹 外 侧 ( ventrolateral ) 
等 ,而 以 组 合 方位 最 为 常用 。 区 内 的 纤维 球 再 以 位 
置 和 序号 结合 的 方式 命名 。 不 同 的 昆虫 ,触角 叶 的 
分 区 和 命名 的 方式 也 有 所 不 同 。 黑 腹 果 蝇 的 触角 叶 
被 分 为 背部 D 和 腹部 У 两 个 大 区 域 ,每 个 区 域 从 前 
到 后 又 分 为 5 个 亚 区 域 , 即 背 前 区 DA 背心 区 DC, 
APE DM 、 背 外 区 DL 和 背后 区 DP 及 其 对 应 的 腹 
部 的 5 个 亚 区 域 (Laissue et al., 1999) 。 每 个 区 域 
内 纤维 球 以 序号 命名 ,比如 DA 区 的 4 个 小 球 ,分别 
命名 为 DA1，DA2，DA3 和 DA4 (Laissue et al., 
1999) 。 有 的 纤维 球 又 形成 几 个 部 分 , 比如 纤维 球 
VAI 包括 3 个 部 分 ,分 别 命名 为 VAld, VAlm 和 
УА11( Laissue et al., 1999) , 埃及 伊 蚊 肉 性 触角 叶 
被 分 为 13 个 区 域 ,雄性 的 被 分 为 12 个 区 域 (Ignell 
et al., 2005) 。 冈 比 亚 按 蚊 肉 性 触角 叶 被 分 为 8 个 
区 域 ,而 雄性 的 被 分 为 9 个 区 域 (Ghaninia et al., 
2007)。 家 看 触角 叶 被 分 成 6 个 区 域 (Kazawa et al., 
2009), 

WE Wu IY WRK Gryllus bimaculatus 的 触角 神 
经 在 触角 叶 内 分 成 4 ~ 7 OR, BER SC BIAS IR] EX HY £T 
维 球 (Flanagan and Mercer, 1989; Galizia et al., 
1999; Zube and Réssler, 2008; Kelber et al., 2010; 













































































Yoritsune and Aonuma, 2012) 。 所 以 这 些 昆 虫 的 触 
角 叶 的 分 区 是 根据 神经 束 划 分 的 。 西 方 密 蜂 的 触角 
神经 被 分 成 6 束 ,其 中 4(T1 ~4) 束 支配 触角 叶 , 并 
将 170 个 纤维 球 分 为 4 部 分 ,分 别 是 TIGL1) 到 TI1 
(71) ,序号 为 1~71,I2-1(1) 到 T2-1(6) ,序号 为 
81 ~87,T3(1) 到 T3(71) ,序号 为 91 ~ 161, T4-1(1) 
到 T4-1(7) ,序号 为 171 ~177(Galizia et al., 1999) 。 
БЕ С. bimaculatus 的 触角 神经 分 为 4 束 , 将 49 个 
纤维 球 分 为 4 部 分 ,分 别 被 命名 为 AL ~ AS, ВІ ~ 
B16, СІ ~ C17 和 D1 ~ D8 (Yoritsune and Aonuma, 
2012), 
3.4 ”性 别 和 品级 间 纤 维 球 的 差异 性 

在 许多 昆虫 中 ,触角 叶 的 神经 纤维 球 的 大 小 和 
数量 等 具有 性 别 差异 ,差异 主要 表现 在 3 个 方面 , 即 
雄性 特有 、 雌 性 特有 以 及 雌雄 不 相似 。 典 型 的 代表 
就 是 鳞 翅 目的 蛾 类 昆虫 。 许 多 雄性 蛾 的 触角 叶 内 都 
具有 MGC, ,负责 感受 和 处 理 雌 性 昆虫 释放 的 性 信息 
素 ,以 实现 雌雄 间 精 确 识 别 和 交配 。 在 已 被 研究 的 
昆虫 中 ,MGC 内 包括 1 ~7 个 体积 扩大 的 纤维 球 ,多 
数 昆虫 具有 3 ~4 个 。 和 巢 小 食心虫 葡萄 浆果 小 卷 蛾 
和 苹果 喜 蛾 具有 1 个 扩大 型 纤维 球 
(macroglomerulus МС) ( Masante-Roca et al., 2005; 
Varela et al., 2009; Trona et al., 2010) 。 欧 洲 玉 米 
WR Ostrinia nubilalis 的 MGC 具有 3 个 纤维 球 
( Kárpáti et al., 2008) 。 MERREN МСС А 
有 3 个 (Rospars and Hildebrand, 2000; Kanzaki et 
al., 2003; Kazawa et al., 2009), 4$ Tz IR JB 
Helicoverpa 昆虫 MGC 具有 3 个 , 实 夜 蛾 属 Heliothis 
昆虫 MGC 具有 4 个 (Berg et al., 2002; Skiri et al., 
2005), HAZKZ «ES 5 个 (Namiki et al., 2012) 。 
而 粉 纹 夜 蛾 Trichoplusia ni 具有 7 个 (Hansson and 
Christensen, 1999) 。 数 量 多 少 , 可 能 与 昆虫 感受 的 
性 信息 素 种 类 多 少 相 关 ( Hansson and Christensen, 
1999) , MGC 中 最 大 的 纤维 球 感受 和 编码 主要 性 信 
息 素 成 分 的 信息 ,而 其 他 的 编码 次 要 性 信息 素 成 分 
的 信息 (Hansson and Christensen, 1999; Vickers et 
al., 1998; Vickers and Christensen, 2003; Berg et 
al., 2005; Zhao and Berg et al., 2010; Wu et al., 
2013), PEA ЙУК, ТЕД К A AR EP gai 
主要 性 信息 素 的 是 圈 形 体 (Hansson et al., 1991; 
Kanzaki et al., 2003) , 在 梨 小 食心虫 Grapholita 
molesta. 中 ,对 性 信息 素 反应 的 神经 元 在 MGC 内 没 
有 神经 分 支 ( Varela et al., 2011) 。 

与 MGC 相对 应 ,在 烟草 天 蛾 、 烟 芽 夜 蛾 、 烟 青 
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H .棉铃 虫 、 欧 洲 玉米 晨 等 肉 性 触角 叶 的 神经 入 口 处 
存在 肉 性 特有 的 纤维 球 。 上 肉 性 烟草 天 蛾 具有 2 个 扩 
大 的 纤维 球 , 分 别 为 ILFG (lateral large female 
glomerulus ) 和 mLFG( medial large female glomerulus ) 
( Rospars and Hildebrand, 2000) o ЖЕРЕ ETX iR FN 
ARTS B BO flf АЛ 4 个 雌性 特异 的 纤维 球 , ME 
性 棉铃 虫 具 有 3 个 (Berg et al., 2002; Skiri et al., 
2005; Lofaldli et al., 2010) 。 雌 性 特异 的 纤维 球 可 
能 感受 与 产 卵 行为 相关 的 信息 物质 。 另 外 ,在 梨 小 
食心虫 中 发 现 LPOG 也 具有 雌雄 差异 ,雌性 的 大 于 
雄性 的 ( Varela et al., 2009) 。 但 是 棉铃 虫 的 LPOG 
体积 大 小 在 上 肉 雄 间 没 有 差异 性 (Skiri et al., 2005) 。 
[|] жй H RK E rb — FÉ , ж Н SS RC FA 
叶 也 具有 性 别 差异 ,雄性 具有 一 个 MG ,其 功能 也 是 
处 理性 信息 素 (Hansson and Christensen, 1999) 。 
研究 发 现 双 翅 目 昆 虫 果 蝇 和 败类 的 触角 叶 纤 维 
球 也 具有 性 别 差 异 (Kondoh et al., 2003; Ignell et 
al., 2005; Ghaninia et al., 2007) 。 最 初 Laissue 等 
(1999) ШЕ T RERNE 43 个 纤维 球 , 均 未 发 现 雌 
雄 间 的 差异 性 。 但 Kondoh 等 (2003 ) 系统 比较 了 夏 
威 夷 37 种 果 蝇 科 昆 虫 ,发 现 6 种 昆虫 的 触角 叶 纤 维 
球 具 有 性 别 差 异 ,雌雄 差异 主要 表现 在 DAI 和 різ 
这 两 个 纤维 球 上 。 同 时 ,Kondoh 等 (2003 ) 又 重新 研 
究 了 黑 腹 果 晶 ,发 现 黑 腹 果 蝇 具 有 51 个 纤维 球 ,其 
Ф РАІ 和 VAIv 具有 性 别 差异 。 雄 性 的 VAL 体积 
为 8.4 x10 +0.4 x 10° wm’, ifi WE ERA 5.2 x 
10 +0.2 x 10* рт", ЕЕ ЕП К 62% METER 
DAI 体积 为 6.7 x 10° + 上 0.2 x 10° pm ,雌性 的 为 5.0 
x10 +0.2 x 10 pm ,雄性 比 肉 性 大 33% 。 埃 及 伊 
ty АМ1-2, Ар1-2, PM1-3 和 V1-4 等 纤维 球 在 形状 
和 大 小 上 有 人 性别 差异 ,以 及 外 侧 后 区 纤维 球 数量 
(Ignell et al., 2005 ) ПП ЕХ] БЕ ЧУ Fi БЕЙИЛ ЖК 
小 不 同 ,雄性 的 触角 叶 直 径 为 54.8 +1.9 рт, HE 
的 触角 叶 直 径 为 80.6 +6.03 pm。 男 外 ,触角 叶 内 
纤维 球 的 排列 方式 具有 性 别 差异 , 即 不 同 区 域 的 纤 
维 球 数 量 不 同 。 雄 性 的 AV,，AD, AL, PV 和 PD 区 
的 纤维 球 分 别 为 3, 5, 5, 4 和 6 个 ,而 上 肉 性 的 分 别 
272,9, 6,5 和 0 个 (Ghaninia et al., 2007) 。 造 成 
排列 差异 的 主要 原因 是 雌雄 江 氏 器 中 心 (Joghston ' s 
organ center, JOC) 的 体积 大 小 不 同 (Ghaninia et al., 
2007), 
T. Н ЖЕ rl, EAE RI C, AN PE IU 
分 化 还 具有 品级 分 化 ,不 同 品 级 嗅觉 行为 调控 的 任 
务 不 同 ,相应 的 触角 叶 结 构 也 有 所 不 同 。 在 纤维 球 







































































































































































数量 上 就 有 巨大 差异 。 西 方 蜜蜂 工蜂 具有 约 160 个 
纤维 球 , 雄 蜂 具有 100 个 ,此 外 雄 蜂 还 有 4 个 MG ,而 
工蜂 没有 МС (Arnold et al., 1985; Galizia et al., 
1999; Streinzer et al., 2013) 。 同 样 的 差异 性 也 存在 
于 一 种 独居 长 须 蜂 Eucera berlandi 中 , 雌性 的 具有 
130 个 纤维 球 , 而 雄性 的 具有 100 个 ,及 4 个 MG 
(Streinzer et al., 2013) 。 

[i] Ж ИК — RE ,在 已 研究 的 多 种 木工 蚁 中 , 工 蚊 纤 
维 球 数量 多 , 而 雄 蚁 纤维 球 数量 少 ,但 具有 MG 
( Zube and Réssler, 2008; Mysore et al., 2009; 
Nakanishi et al, 2010), ff & BURKS Hm 
Camponotus floridanus TIN AA 434 个 纤维 球 , 而 雄 
WW ELE 258 个 (Zube and Róssler, 2008) {н 5 € 
WX Camponotus compressus 小 型 工 蚁 纤维 球 数量 为 
501 个 ,中 型 工 蚁 476 个 ,大 型 工 蚁 408 个 , 蚁 后 373 
个 , 雄 蚁 198 个 (Mysore et al., 2009)。 东 方 木工 蚁 
Camponotus japonicus TN BA 449 个 纤维 球 ,而 雄 
I FLAG 286 个 (Nakanishi et al.，2010)。 在 长 脚 沙 
IX Cataglyphis fortis 中 , 工 蚁 具有 198 个 纤维 球 ， 
WER 150 M, BOR 219 个 (Stieb et al., 2011), #5 
背 蚊 相似 ,沙漠 蚁 雄 蚊 的 纤维 球 最 少 ,但 是 与 号 背 蚁 
的 不 同 ,沙漠 蚁 蚁 后 纤维 球 数量 多 于 工 蚁 的 ( Mysore 
et al., 2009; Stieb et al., 2011). MER AY ZF HERB 
量 少 , 主要 表现 在 其 中 一 条 神经 束 上 的 纤维 球 缺 失 ， 
比如 佛罗里达 马 背 蚁 的 TS ,东方 木工 蚁 的 T6 ( Zube 
and Róssler, 2008; Nakanishi et al., 2010) ЖЕ 
MG 在 沙漠 蚁 和 切 叶 蚁 等 触角 叶 中 也 有 发 现 ( Kelber 
et al., 2009; Kuebler et al., 2010; Stieb et al., 
2011), MG Fry {ic Er 5 RIS EG TR f MGC 类 似 ,其 作 
用 可 能 是 负责 感受 性 信息 素 或 踪迹 信息 素 
( Kleineidam et al., 2005; Stieb et al., 2011) 。 










































































4 ”昆虫 主要 类 群 的 触角 叶 研究 现状 


如 表 1 和 表 2 所 示 , 目 前 人 们 已 研究 报道 了 16 
H 170 余 种 昆虫 的 触角 叶 结 构 ,其 中 关于 直 翅 目 、. 半 
HE JRA H BEA H FIGH H EER KIWI НА 35 
和 系统 。 
4.1 BEBE 

直 翅 目 昆 虫 的 触角 叶 纤 维 球 数量 和 大 小 变化 范 
ШК. ЈЕ ЧЕ H (Ensifera) AY) $& Hr Macropathus 
acanthocera, 1% Tettigonia 
bimaculatus 大 约 具 有 40 个 纤维 球 ( Ignell et al., 
2001; Hansson and Stensmyr, 2011), т M. 
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acanthocera 腹 侧 纤 维 球体 积 为 35 000 ~ 90 000 pam? ; 
背 侧 纤维 球 的 体积 为 100 000 ~ 170 000 jun? ; 绿 从 
WE T. viridissima 腹 侧 纤维 球体 积 为 65 000 ~ 120 
000 nm , 背 侧 纤维 球 的 体积 为 130 000 ~ 
200 000 илт? ; АЯ С. bimaculatus 腹 侧 纤维 球体 
积 为 65 000 ~ 110 000 pm , 背 侧 纤维 球 的 体积 ; 
130 000 ~ 200 000 um? (Ignell et al., 2001) 。 锥 尾 亚 
Н ШЕ Tetrix subulata 大 约 具 有 100 个 纤维 球 , 而 
BE R 和 Chorthippus 
albomarginatus KA AA 2 500 个 纤维 球 。 纤 维 球 都 
集中 在 腹 侧 , 而 背 侧 的 神经 纤维 网 没有 形成 球形 
(aglomerulus) „ Е T. subulata 腹 侧 纤维 球体 积 ; 
1700 ~ 14 000 pm PIERI S. gregaria 腹 侧 纤维 
球体 积 为 8 000 um? ieta С. albomarginatus 腹 侧 纤 
维 球体 积 为 1 700 pm (Ignell et al., 2001). 

直 翅 目 昆 虫 的 触角 叶 神 经 元 形态 也 具有 多 样 
性 。 剑 尾 亚 目 的 绿 从 蜂 ORN 轴 突 仅 投射 到 单个 纤 
维 球 内 , 双 斑 蜂 具 有 投射 到 单个 纤维 球 和 投射 到 两 
个 纤维 球 的 两 种 ORN , rfj fe Fe MV. H HS ep d REL ER г ДЈ 
具有 3 种 类 型 的 ORN, 即 其 轴 突 分 别 投射 到 单个 、 
PAS AE PEF EDR AY. AEE Н AY Se AIR A ES 
以 及 锥 尾 亚 目 的 昨 里 的 PN 属于 单 球 PN ,但 蝗虫 的 
PN 为 多 球 PN (Isgnell et al., 2001; Hansson and 
Stensmyr, 2011) 。 

在 演化 上 , 剑 尾 亚 目 较 锥 尾 亚 目 原始 ,这 也 许 说 
明 触 角 叶 纤维 球 数量 由 少 到 多 演化 ,神经 元 分 支 由 
单 球 到 多 球 演化 (Hansson and Stensmyr, 2011) 。 
4.2 95 

半 翅 目 昆 虫 包 括 同 翅 亚 目 ( Homoptera ) Ж.Я: 
亚 目 (Heteroptera) 。 在 已 研究 的 同 翅 亚 目 昆虫 中 ， 
有 的 具有 纤维 球 , 有 的 无 纤维 球 。 如 木 虱 Trioza 
apicalis, Wf Œ Sitobion avenae 和 Metopolophium 
dirhodum J& 28) 28) ir | WR Scaphoideus titanus WEVE RJ 
fih fg nr 25 DG ZF 4E BR ( Kristoffersen et al., 2008; 
Stacconi et al., 2014) , fij Б Ef. Acyrthosiphon pisum 
具有 25 ~40 个 纤维 球 (Kollmann et al., 2011) , 208 
itt Hyalesthes obsoletus 具有 120 ~ 140 个 纤维 球 , 叶 
WÉ S. titanus 雄性 具有 13 个 纤维 球 ( Stacconi et al., 
2014)。 异 翅 亚 目 中 多 数 昆 虫 都 具有 纤维 球 
( Schachtner et al., 2005) , ЖЖ, p 5 Euschistus 
heros 具有 60 ~ 80 ^ ( Kristoffersen et al., 2008) , JE à 
Rhodnius prolixus 具有 28 个 (Barrozo et al., 2009) 。 
在 晴 类 昆虫 中 , 目前 仪 发 现 水 生 的 仰 晴 Notonecta 
undulata 无 纤维 球 ( Schachtner et al., 2005) 。 





Schistocerca gregaria 








































































































FLA К YT SS A H. obsoletus , Mt Wf S. 
titanus Fake R. prolixus 性 别 间 的 差异 性 作 了 研究 ， 
KINZ WMA H. obsoletus Ai Ws R. prolixus 触角 叶 大 
小 和 纤维 球 数量 及 大 小 上 肉 雄 间 均 没有 差异 。 叶 蝉 
S. titanus 的 触角 叶 大 小 上 肉 雄 间 也 没有 差异 ,但 是 雄 
性 具有 纤维 球 , 而 雌性 没有 纤维 球 ( Barrozo et al., 
2009; Stacconi et al., 2014), 

4.3 А 

Z LES Н ERRA 50 ~ 70 个 触角 叶 纤 维 球 ， 
数量 相对 一 致 。 夜 蛾 科 ( Noctuidae ) 的 甘蓝 夜 蛾 
Mamestra brassicae 具有 67 个 纤维 球 , TEL ZET 66 ~ 
67 个 、 烟 青 65 ~ 66 个 棉铃 虫 65 个 ,小 地 老虎 66 
AS EIR YK RK 63 个 ( Rospars, 1983; Berg et al., 
2002; Greiner et al., 2004; Skiri et al., 2005 ; Couton 
et al., 2009; Тфа et al., 2010), ЖЖ} 
(Sphingoidae ) 的 烟草 天 蛾 具有 64 个 ( Rospars and 
Hildebrand, 2000) , ÆIRFL( Bombycidae) 327% А. 
有 63 个 (Kazawa et al., 2009), ЖЕ Tortricidae ) 
的 葡萄 浆果 小 卷 峨 具有 60 ~71 个 (Masante-Roca et 
al., 2005) 、 梨 小 食心虫 49 ~ 53 个 (Varela et al., 
2009) Raat 49 ~ 50 个 (Trona et al., 2010), Het 
IRP} ( Pyralidae ) 的 欧洲 玉米 量具 有 64 ~ 66 个 
(Kárpáti et al., 2008) , 灯 蛾 科 ( Arctiidae) AY H ZI 
WW ELE 52 ~55 个 (Namiki et al., 2012) 。 

蝶 类 昆虫 的 纤维 球 数量 同 蛾 类 相当 。 粉 蝶 科 
( Pierini ) AERP BME Pieris brassicae 具有 59 ~ 62 个 
纤维 球 (Rospars ，1983 ) WEHR Æ} ( Nymphalidae ) 的 等 
ДЖЕК Aglais urticae #1 A £4 БЕШ Polygonia c-album 
具有 60 «65 4 ( Carlsson et al., 2011) , LE Kk BERE 
Danaus plexippus 具有 67 个 (Heinze and Reppert, 
2012). [E5 IRK Eb rh As [н], WEE B5 BE 2S Fe IR fih 
角 叶 纤维 球 均 没 有 雌雄 差异 。 

4.4 RBE 

在 膜 翅 目 中 ,已 研究 了 触角 叶 结 构 的 种 类 包括 
叶 蜂 、 寄 生 蜂 、 胡 蜂 、 熊 蜂 、 营 社会 性 生活 的 蜜蜂 和 蚂 
蚁 等 。 与 其 个 体形 态 和 生活 习性 差异 较 大 的 特性 相 
对 应 ,这些 昆 虫 触 角 叶 的 结构 差异 也 较 大 。 膜 却 目 
中 较 原 始 的 锯 角 叶 蜂 科 ( Diprionidae) 的 两 种 叶 蜂 
N. autumnalis #1 N. ventralis 具有 44 个 纤维 球 , 与 
鳞 志 目的 更 接近 ;另外 ,这 两 种 叶 蜂 的 触角 叶 神 经 元 
组 成 类 型 和 形态 与 鳞 翅 目 也 相似 (Dacks and 
Nighorn, 2011), 

除了 叶 蜂 外 ,其 他 昆虫 的 纤维 球 数量 在 100 ~ 
600 个 之 间 , 具 体 数量 依 昆虫 种 类 、 性 别 和 品级 而 有 
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РТА jn], d IE Ж С Braconidae ) B3 Ж) WR 4 ЭЙ wie ee 
Cotesia glomerata 具有 186 ~ 189 个 纤维 球 , 微 红 盘 
ZA ти КЕ Cortesia rubecula 具有 193 ~ 198 个 (Smid et 
al., 2003) , ЖФ ( Apidae ) 的 欧洲 熊 蜂 Bombus 
terrestris 具有 160 ~ 170 个 (Schachtner et al., 2005) , 
Jh ed AME E. berlandi MEIHA 132 ~ 133 个 纤维 
球 , 雄 蜂 具有 95 ~ 103 个 (Streinzer et al., 2013), 与 
此 类 似 , 西 方 蜜蜂 工蜂 具有 152 ~ 166 个 ,西方 蜜蜂 
雄 蜂 具有 104 个 纤维 球 , 小 蜜蜂 hpis florea HEME AAG 
90 个 纤维 球 ( Arnold et al., 1985; Schachtner et al., 
2005 ) 。 西 方 蜜蜂 的 触角 神经 在 触角 叶 内 分 成 4 束 ， 
Bl TI - TA, 1 个 具有 163 个 纤维 球 的 个 体 , 其 纤维 
球 在 每 条 神经 束 的 分 布 情况 为 ,Tl 为 72 个 , T2 为 7 
个 , T3 为 77 个 , T4 为 7 个 ,其 中 T4 的 纤维 球 数 在 
不 同 个 体内 都 为 7 个 (Kirschner et al., 2006)。 

在 膜 翅 目 中 ,蚂蚁 的 纤维 球 数量 最 多 ,已 知 最 高 
的 可 达 630 个 。 已 研究 的 25 种 切 叶 蚁 纤维 球 数量 
y 257 ~ 630, 多 数 在 400 个 左右 (Kelber et al., 
2009), Æ T WX 258 ~ 501 个 (Zube and Rössler, 
2008; Mysore et al., 2009) , Yb ў Ву 150 ~ 249 个 
(Stieb et al., 2011)。 蚂 蚁 的 触角 神经 在 触角 叶 分 
成 4~7 束 ,每 束 所 文 配 的 纤维 球 数量 不 同 (Zube et 
al., 2008; Mysore et al., 2009; Kelber et al., 2010; 
Nakanishi et al., 2010; Stieb et al., 2011)。 佛 罗 里 
JAS AWN С. floridanus 工 蚁 的 434 个 纤维 球 在 TI ~ 
T7 上 的 数量 分 别 为 34, 56, 96, 78, 36, 128 和 6 
(Zube et al., 2008) 。 切 叶 凡 Atta vollenweideri 触角 
神经 分 成 6 束 (TI1 ~ T6) ,其 379 个 纤维 球 在 6 RE 
21] 00 42, 77, 87, 41, 10 和 122 (Kelber et al., 
2010)。 长 脚 沙 注 蚁 Cataglyphis fortis T BU fik И! 
经 分 成 4 束 (Tl ~ TA) ,每 束 上 的 纤维 球 数量 分 别 为 
37, 69, 85 和 18(Stieb et al., 2011), 
4.5 WH 

双 翅 目的 黑 腹 果 蝇 是 科学 研究 的 模式 昆虫 , 埃 
及 伊 蚊 和 冈比亚 按 蚊 属 于 医学 卫生 昆虫 ,也 是 科研 
模式 昆虫 ,所 以 对 这 些 昆虫 触角 叶 的 研究 相对 比较 
透彻 。 这 些 昆虫 触角 叶 解 前 结构 方面 的 研究 进展 ， 
在 前 面 已 经 详细 描述 ,不 再 重 述 。 已 研究 的 果 蝇 科 
夏威夷 种 群 的 36 种 果 蝇 也 是 具有 51 个 纤维 球 ,并 
且 其 形态 和 排列 方式 同 黑 腹 果 蝇 的 相似 (Kondoh et 
al., 2003) 。 



















































































































































































5 小 结 与 展望 





触角 叶 是 昆虫 嗅觉 信息 处 理 的 初级 中 转 站 ,其 





内 的 纤维 球 是 信息 处 理 的 基本 单位 ,信息 处 理 主 要 
由 4 种 类 型 的 神经 元 完成 , 即 ORN, LN, PN 和 CN, 
这 些 神经 元 的 形态 具有 多 样 性 ,并 形成 复杂 的 联系 ， 
说 明 信 息 处 理 方式 也 具有 多 样 性 ,并 且 具 有 复杂 性 。 
除 此 之 外 ,这 些 神经 元 构成 的 纤维 球 ,在 数量 、 大 小 
和 排列 方式 上 也 具有 多 样 性 。 多 样 的 触角 叶 组 织 结 
构 与 昆虫 多 样 的 嗅觉 行为 相对 应 , 随 昆虫 种 类 性 别 
和 品级 的 不 同 而 不 同 。 在 长 期 演化 过 程 中 , 嗅觉 行 
为 的 选择 塑造 了 特异 的 触角 叶 组 织 结构 。 研 究 已 
知 ,在 嗅觉 信息 处 理 中 ,LN 和 PN 是 负责 处 理 和 传 
出 ,而 ORN 负责 接收 信息 。 昆 虫 嗅觉 行为 的 特异 
性 ,通常 由 ORN 上 表达 的 特异 的 气味 受 体感 知 特异 
性 的 气味 信息 来 决定 的 。 随 着 分 子 生 物 学 在 昆虫 嗅 
觉 研 究 领域 的 广泛 应 用 和 迅猛 发 展 ,已 有 大 量 气味 
受 体 得 到 鉴定 。 进 一 步 ,将 已 知 功能 的 气味 受 体 和 
结构 明确 的 触角 叶 二 者 结合 ,进行 解析 触角 叶 神 经 
纤维 网 络 , 曾 明 气 味 受 体 与 纤维 球 数量 、 大 小 、 位 置 
的 对 应 关系 ,可 从 根本 上 明确 触角 叶 结 构 与 功能 的 
关系 以 及 气味 编码 和 处 理 的 机 制 。 随 后 ,进一步 比 
较 功能 明确 的 神经 纤维 网 络 在 不 同 昆 虫 种 类 、 性 别 
和 品级 之 间 的 异同 ,将 有 助 于 理解 特异 触角 叶 结 构 
和 行为 在 演化 上 的 起 源 及 其 协同 关系 。 
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